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摘要 : 翅 原 基 发 育 分 化 与 昆虫 的 个 体 发 育 紧 密 联 系 , 对 昆虫 翅 发 育 的 研究 有 助 于 阐述 昆虫 的 发 育 过 程 。 另 外 , 3H 
的 形成 是 一 些 农林 害虫 泛滥 的 主要 原因 之 一 ,研究 翅 发 育 分 化 有 助 于 我 们 从 翅 发 育 的 角度 控制 农林 害虫 。 目 前 ， 
翅 发 育 分 化 在 果 蝇 Drosophila 中 研究 已 较为 深入 详细 。 采 蝇 翅 发 育 分 化 主要 包括 4 个 阶段 : 翅 原 基 (wing disc) 的 
确定 , 前 -后 (antero-posterior，A-P) 和 背 - 腹 ( dorso-ventral, D-V ) 组织 中 心 (organizing center) 的 建立 , X8 [X (wing 
region) 的 确定 ,以 及 翅 区 的 进一步 分 化 。 具 有 homeobox 序列 的 基因 (homeobox 基因 ) 如 Engrailed ( En) Apterous 
(4p) 和 Ultrabithorax ( Ubx) , 分 泌 和 蛋白 如 Wnt 家 族 成 员 Wingless (Wg) 及 TCF-B 超 家 族 成 员 Decapentaplegic (Dpp) 
和 Hedgehog (Hh) ， 以 及 翅 原 基 特 有 的 核 重 日 编码 基因 Vestigial (Vg), 共同 调控 了 翅 原 基 的 正常 发 育 分 化 。 本 文 
综述 了 果 蝇 翅 原 基 发 育 分 化 的 过 程 及 分 子 机 理 方面 的 研究 发 现 , 为 翅 原 基 的 研究 提供 了 参考 。 
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The main processes and molecular mechanisms of wing disc development 


and differentiation in Drosophila 

OU Jun, ZHENG Si-Chun, FENG Qi-Li, LIU Lin' ( Guangdong Provincial Key Laboratory of 
Biotechnology for Plant Development, School of Life Science, South China Normal University , Guangzhou 
510631, China) 

Abstract: The development and differentiation of wing disc is closely related with the ontogeny of 
insects, and the study on wing disc is helpful to understand the development of insects. Pests with the 
ability of flight can cause great loss to agriculture and forestry every year, so the study on the development 
and differentiation of their wing may help to find new targets to control them. The development and 
differentiation of wing disc in Drosophila was well elucidated. It includes four main processes: definition 
of wing disc, establishment of A-P and D-V organizing centers, definition. of wing region, and 
differentiation of wing region. Homeobox genes | such as engrailed ( En), apterous (Ap), and 
Ultrabithorax ( Ubx) |, secretory proteins | such as Wnt family member Wingless (Wg), and TCF-B 
superfamily members Decapentaplegic ( Dpp) and Hedgehog ( Hh) | and wing disc specific nuclear 
protein coding gene Vestigial (Vg) are involved in normal development and differentiation of wing disc. 
In this article, the research findings on the development and differentiation of Drosophila wing disc and 
the related molecular mechanisms were reviewed. 
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在 地 球 上 , 昆虫 不 仅 种 类 和 数量 最 多 ,而且 是 REW, 进行 快速 发 育 分 化 , 并 在 是 期 完成 发 育 分 
最 为 繁盛 、 分 布 最 广 的 动物 。 全 变态 化 。 翅 的 形成 利于 昆虫 的 迁徙 、 转 移 , 扩大 其 生活 
( holometabolous ) 昆虫 成 号 的 翅 是 由 幼虫 期 的 成 由 ”范围 , 也 是 一 些 农林 害虫 泛滥 的 原因 之 一 。 因 此 ， 
Zi (imaginal dise) 发 育 、 分 化 形成 。 翅 成 虫 盘 (wing 对 昆虫 翅 发 育 分 化 的 研究 不 仅 有 助 于 我 们 认识 昆虫 
imaginal disc ) 形 成 于 胚胎 期 , 它 在 幼虫 早期 处 于 缓 。” ”变态 发 育 过 程 , 而 且 还 有 可 能 帮助 我 们 从 生物 学 角 
慢 发 育 状 态 , 到 了 幼虫 末期 啊 应 昆虫 变态 发 育 的 激 ” 度 对 农林 害虫 的 控制 提出 新 的 思路 和 方法 。 经 近 几 
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十 年 的 研究 , 翅 发 育 分 化 的 主要 过 程 及 分 子 机 理 已 
逐渐 清晰 ， 其 中 以 果 蝇 翅 发 育 分 化 的 研究 最 为 突 
出 , 总 的 来 说 果 蝇 翅 发 育 分 化 主要 包括 翅 原 基 
(wing disc) 的 确定 ,前 -后 (antero-posterior，A-P) 和 
H-H ( doso-ventral, D-V ) 组 织 中 心 (organizing 
center) 的 建立 , 翅 原 基 分 化 为 背 板 (notum) FAA 
区 , 以 及 翅 区 的 进一步 分 化 4 大 方面 ,其 中 
homeobox 基因 和 分 泌 蛋 日 扮演 了 重要 角色 。 本 文 
将 从 这 4 个 方面 结合 homeobox 4 Al AA 58 A R3 
PAPE VE FASB SR Wa RE AB a eh RP FL 
理 方面 的 研究 发 现 。 


1 38/9825 B] RAE 


翅 原 基 由 未 分 化 但 不 断 增 殖 的 细胞 组 成 , 来 源 
TOMBE, 是 翅 在 幼虫 期 的 结构 。 采 蝇 有 两 对 翅 原 
Ak, 分 别 位 于 第 2 和 3 胸 市 的 两 侧 ; 第 3 Rig SH 
原 基 在 Ultrabithorax ( Ubx, homeobox 基因 ) 的 作用 
TRARA HY Éj (haltere) (Lewis, 1978; 
Prasad et al., 2003) , 

Fe A E388 DE RR EE (leg disc ) 来 源 于 同一 
祖先 ( Goto and Hayashi, 1997), WEREEÆERTH HS 
发 生 期 的 第 11 时 期 ,发生 在 胚胎 第 5 副 节 
(parasegment) 的 表皮 中 (图 1) , 此 时 背部 细胞 分 泌 
的 Decapentaplegic( Dpp) 和 蛋 日 浓度 从 背部 癌 腹 部 递 
减 (Goto and Hayashi, 1997; Kubota et al., 2000) , 
近 背 部 区 域 , 表达 Distal-less ( Dil, homeobox 基因 ) 
的 细胞 ,在 高 浓度 Dpp 的 作用 下 表达 Vestigial 
(Ve), 然后 这 些 细 胞 会 移 回 背部 成 为 最 初 的 翅 原 
基 ; 而 中 部 区 域 表 达 DU 的 细胞 在 低 浓 度 Dpp 的 影 
MP, KARA PE ay We RAF Escargot, 成 
为 近 吴 体 端 部 分 的 腿 原 基 ; 而 靠近 腹部 的 继续 表达 
DIL 的 细胞 , 将 成 为 远 身 体 端 部 分 的 腿 原 基 ( Hayashi 
et al., 1993; Goto and Hayashi, 1997; Kubota et al., 
2000) 。 胚 胎 发 育 后 期 , 翅 原 基 和 腿 原 基 已 成 功 分 
离 , 翅 原 基 的 位 置 已 确定 。 


2 前 -后 和 稍 - 腹 组 织 中心 的 建立 


翅 原 基 分 裂 、 增 殖 后 , 进一步 形成 了 不 同 的 细 
Hel SE. 28 Ju WE Br Fe B DC EX wx WR B qm] DX 
( compartments) 。 翅 原 基 主要 有 4 大 隔 间 区 包括 前 
A [X). ja ( posterior 
compartment, P [X) , # (dorsal compartment, D [X ) 
FIHA (ventral compartment, V 区 ) 隔 间 区 ， 由 不 同 活 


( anterior compartment, 





Dpp 
# Dorsal oe a 
i HH © Wing disc 
e 9 
WEEE oo 近 身体 端 腿 原 基 
Gradient TA Proximal leg disc 
6 
ui veis eos 远 身体 端 腿 原 基 
“eeese Distal leg disc 
人 
副 节 边 界 Parasegment boundary 


图 1 翅 原 基 确定 示意 图 
Fig. 1 The formation of original wing disc 
蓝 , Ax, 红色 圆 斑 分 别 示 Vg, Escargot 和 Dil 表达 细胞 。Blue, green， 


and red dots indicate Vg, Escargot, and Dll expression cells, 


respectively. 


性 的 选择 基因 控制 。 选 择 基因 是 具有 同 源 域 
(homeodomain) 的 转录 因子 , 常 位 于 信号 通路 的 上 
游 位 置 。 选 择 基 因 Engrailed ( En) 和 Apterous ( Ap) 
分 别 在 后 隔 间 区 和 背 隔 间 区 表达 , 指导 所 在 隔 间 区 
细胞 群 的 进一步 发 育 分 化 (Garcia-Bellido，1975 ; 
Blair, 1993; Klein, 2001), Bij-/z: J« E -W Bra [8] DX H^] 
边界 线 分 别 叫 A-P 和 D-V 界线 , 这 两 条 不 同 轴 问 的 
界线 处 将 形成 A-P 或 D-V 组 织 中 心 , 指导 翅 发 育 
( Klein, 2001) , 

前 -后 隔 间 区 的 分 化 起 始 于 胚胎 发 生 期 , 终止 
于 1 龄 幼虫 初期 , 分 化 完成 的 标志 是 形成 A-P 界线 
( Nienhaus et al., 2012) En Æ% Jei Bá [B] DX 3€ 35 3f 
决定 后 隔 间 区 的 细胞 命运 (Morata and Lawrence, 
1976); En 促进 
Hedgehog ( Hh ) 在 后 隔 间 区 的 表达 (Sanicola et al., 
1995) ， 同 时 En 又 抑制 Hh 信和 号 通路 在 后 隔 间 区 的 
作用 ( Morata, 2001; Bejarano et al., 2007) , Hh 可 
诱导 Dpp 的 表达 , 但 Hh 是 一 短程 信号 蛋白 (Zecca 
et al., 1995) , 所 以 Dpp 的 表达 仅 局 限 在 沿 A-P 界 
线 的 前 隔 间 区 细胞 带 中 。Dpp 是 一 远程 信号 和 蛋 日 ， 
沿 A-P 方 回 扩散 , 形成 浓度 梯度 ,指导 翅 的 发 育 。 
一 方面 Dpp ANAE HA Wingless (We) 的 作用 ， 
通过 Vg 象限 增强 子 (Vg quadrant enhancer, VgQE) 
调控 Vg 的 表达 使 翅 叶 区 扩大 , 另 一 方面 Dpp 可 和 刺 
激 更 多 细胞 转化 为 翅 叶 的 细胞 , 增加 翅 叶 细胞 的 数 
fe (if W It t% A (Klein, 2001; Neto-Silva et al., 
2009), Dpp 的 表达 建立 后 ， 即 确定 了 A-P 组 织 
D, 指导 翅 原 基 在 A-P 方 回 的 发 育 ( 图 2) , Dpp 为 
A-P 中 心 的 组 织 


1975; Lawrence and Morata, 
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A-P boundars 
一 激活 作用 一 抑制 作用 


Activation Repression 


图 2 前 -后 (A-P) 组 织 中 心 建立 示意 图 
Fig. 2 The establishment of A-P organizing center 
A: Af Pa B) X Anterior compartment; P: 后 隔 间 区 Posterior 
compartment. 组 织 者 Dpp 在 A-P 界线 表达 后 ,，A-P 组织 中 心 也 随 之 
Wio With the expression of organizer “ Dpp’ at A-P boundary, A-P 


organizing center is established. 


2 we 2] Ha BA T ae JE Bt A/R Pr Te] X ( Garcia- 
Bellido et al., 1976; Nienhaus et al., 2012) , 到 3 $ 
幼虫 形成 D-V ABU Sé X. Y HE BS RI PC] A DC 
选择 基因 Ap 在 痛 隔 间 区 表达 , 并 指导 背 隔 间 区 的 
细胞 发 育 ( Cohen et al., 1992; Dias-Benjumea and 
Cohen, 1993; Blair et al., 1994) , Serrate 和 Delta 
为 跨 膜 受 体 和 蛋白 Notch 的 配 体 ，Delta ZE TS RUE Hr [H] 
区 都 表达 。Ap 可 诱导 分 雍和 蛋白 Fringe 和 Serrate 在 
AMEK, 但 Fringe 抑制 Serrate 对 Notch 的 激 
活 作 用 , 而 促进 Delta 对 Notch 的 激活 作用 , 这 样 
Serrate 在 沿 D-V 界线 不 表达 Fringe Ft) HE Br [8] DX Ux 
i& Notch, 而 Delta 在 沿 D-V 界线 的 背 隔 间 区 激活 
Notch, 最终 在 Serrate 和 Delta 及 Fringe 的 作用 下 ， 
Notch 的 活性 补 限 定 在 D-V 界线 附近 (Fortini， 
2000; Irvine and Rauskolb, 2001; Klein, 2001; 
Milán et al., 2002; Major and Irvine, 2005) (图 3)。 
激活 后 的 Notch 途径 可 在 D-V 界线 处 诱导 其 目标 基 
如 We, VeQE 和 Ve 的 表达 (Irvine and Rauskolb, 
2001; Klein, 2001; Zecca and Struhl, 2007a; Swarup 
and Verheyen, 2012), Wg 作为 远程 信号 和 集 日 沿 D- 
V 方 回 扩散 形成 浓度 梯度 , 指导 翅 的 发 育 。 如 在 起 
原 基 中 ， 高 浓度 的 We 诱导 转录 因子 Senseless 
(Sens) 的 表达 ，Sens 再 进一步 参与 霄 缘 刚 毛 的 发 
A; 中 等 以 上 浓度 的 Wsg 可 诱导 DIL 的 表达 , 而 较 低 
浓度 的 We 即 可 促进 Vg 的 诱导 表达 , We Vg 在 整个 
WHEA ^ra (Nolo et al., 2000; Klein, 2001; 
Jafar-Nejad et al., 2006; Swarup and Verheyen, 
2012) (El 3), F] Dpp 类 似 , Wg 在 D-V 界线 的 表 


Apterous 


Wingless < Notch 
Delta 





S. 负 调 控 ”一 激活 作用 © 正 调控 


Negative regulation Activation Positive regulation 
图 3 1f-E(D-V)£H2R be BA (BCA: Fortini, 
2000; Irvine and Rauskolb, 2001; Milán et al., 2002) 
Fig. 3 The establishment of D-V organizing center 
(adapted from Fortini, 2000, Irvine and Rauskolb, 2001 , 
and Milán et al., 2002) 
D: 背 隔 间 区 Dorsal compartment; V: 腹 隔 间 区 Ventral compartment. 
组 织 者 Wg 在 D-V 界线 表达 后 , D-V 组 织 中 心 也 随 之 确定 。With the 
expression of organizer “ Dpp’ at A-P boundary, A-P organizing center is 


established. 


达 确 定 了 D-V 组 织 中 心 ( 图 3), We 为 D-V 中 心 的 
组 织 者 ,指导 翅 原 基 在 D-V 方向 的 发 育 。 

REAREA ERER T A-P 和 D-V 轴 外 , 还 有 
一 条 翅 近 身体 端 - 远 身 体 端 方 问 的 轴 ， 叫 近 - 远 轴 
( proximal-distal axis, P-D) , 沿 P-D 77 [n] REIKI 
41 1673 JN. H8, BAT c. MAR (pleura). XH BE He ASA ET 
( Hatini et al., 2013) 。 参 与 这 些 区 域 分 化 的 信和 号 途 
径 及 相关 基因 已 有 研究 , 已 知 Hox 基因 Aristaless 
(Al). zinc finger homeodomain 2 (zfh2) 基因 和 
Signal-transducer and. activator of transcription protein 
at 92E (stat92E) 基因 等 都 与 该 轴 的 轴 问 形成 有 关 
( Schneitiz et al., 1993; Terriente et al., 2008 ; Hatini 
et al., 2013) 。 但 是 翅 原 基 在 P-D 轴 方 向 发 育 分 化 
的 分 子 调控 机 理 还 不 是 很 清楚 。 


3 BRENA RIK aK 


jl Jet d — MDA AAA PAR, FIP RB 
为 这 区 。2 PIERR, J8 Ba IR] KE Notch 信号 通路 
调节 下 表达 Wg,， 分 化 为 最 初 的 翅 区 ; 神经 调节 素 
TEES RoE A Vein 在 育 隔 间 区 表达 , 它 会 激活 Vein/ 
EGF-R (epidermal growth factor receptor ) 信号 通路 ， 
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fe te E Hy DC TE A P 18] DX. B5 a 46 ( Schnepp et al., 
1996; Wang et al., 2000), Wg 抑制 Vein 在 腹 隔 间 
区 的 表达 ,同时 Vein/EGF-R 信和 号 通路 也 抑制 We 
在 背 隔 间 区 的 表达 ; We 和 Vein/EGF-R 信和 号 通路 的 
相互 持 抗 作用 使 早期 怒 原 基 化 分 为 背 板 区 和 读 区 
(Klein, 2001) (图 4)。 背 板 与 这 贸 链 的 界线 ,由 
Muscle-segment homeobox ( Msh ) 和 Iroquois complex 
(lro-C) 两 基因 的 持 抗 作用 确定 (Villa-Cuesta and 
Modolell, 2005) , 







TTT 


Wingless 
Vd 


Wing 


图 4 ARR ARN HE AA ( 仿 自 Klein, 2001) 
Fig. 4 The differentiation of notum and wing 
( adapted from Klein, 2001 ) 
D: 背 隔 间 区 Dorsal compartment; V: 腹 隔 间 区 Ventral compartment. 
Vein 表达 区 域 分 化 为 背 板 区 ，Wg 表达 区 域 分 化 为 翅 区 。YVein 


expression region is defined as notum region, while Wg expression region 


is differentiated to wing region. 


此 外 Vein 在 育 隔 间 区 表达 后 , ie] D-V 77 [n] 
扩散 并 激活 EGF-R 信号 通路 , 沿 D-V 方 回 产生 
EGF-R 通路 活性 梯度 。 该 梯度 至 少 有 两 个 作用 : 高 
活性 的 EGF-R 通路 维持 Vein 的 表达 ; 低 活 性 EGF- 
R 通路 激活 Ap 的 表达 (Klein,，2001 ) 。 


4 通 区 的 进一步 分 化 


3H DC XE Je HE 2p 4T 15 2 BCE ( hinge ) 区 和 
翅 叶 (wing blade) DX, REKKAA NRE 38] 5j Hi 
(AFAR BCE, 并 进一步 分 化 为 近 吴 体 端 、 中 间 
区 域 和 远 身 体 端 3 部 分 ; 翅 叶 区 发 育 为 成 虫 的 翅 
IE, HE DX EU ih x8 Be DX ( margin region), 38 hk X 
(vein region ) Fl 3H lk [B] DX ( intervein region) 3 部 分 ， 
其 中 翅 脉 区 还 会 进一步 分 化 为 不 同 的 翅 脉 ( Biehs et 
al., 1998; Klein, 2001), 

4.1 BKI 73 BTE NRE 

翅 区 的 分 化 直接 受到 Vg 的 调控 。Vg 能 与 

Scalloped (Sd) 结合 形成 转录 因子 二 聚 体 , 并 能 整合 


其 他 信号 , 如 Wnt 和 TCF-B 信号 通路 的 信号 , 然后 
VA Vg-Sd 的 形式 激活 其 下 游 基因 如 ,有 果 蝇 血清 应 答 
因子 Blistered( Bs) 在 翅 区 的 表达 , MAREK 
生长 及 分 化 (Kim et al., 1996; Halder et al., 1998; 
1998; Bray, 1999; Baena-Lopez and 
García-Bellido, 2006; Janody and Treisman, 2006) 。 
Vg Æ D-V 界线 上 的 表达 确定 了 最 初 的 翅 叶 原 
Ak, Notch 的 活性 限制 在 D-V 界线 上 ，Suppressor of 
Hairless| Su(H) | 是 调控 Notch 途径 的 DNA ASE 
H, Noteh/Su (H) 可 激活 Vg 边界 增强 子 (Vg 
boundary enhancer, VgBE) 的 表达 来 控制 Vg 的 表 
达 , BX Vg 最 初 表 达 在 D-V 界线 上 (Brou et al., 
1994; Kim et al., 1996; Klein and Arias, 1998; 
Klein and Arias, 1999; Klein, 2001; Zecca and 
Struhl, 2007a, 2007b) , fH Ve 的 稳定 表达 , 还 需要 
We 的 活性 。 建 立 了 Wg 和 Vg 的 表达 后 , 翅 叶 开始 
生长 。 在 无 Notch/Su ( H) 信 号 活性 的 区 域 , Vg 的 
表达 由 Vg 增强 子 VgQE 维持 ( Kim et al., 1996) , 这 
样 可 继续 扩大 翅 叶 原 基 的 范围 (图 5)。 此 外 ， 
VgQE 的 活性 也 需要 We, Vg 和 Dpp 和 蛋白 的 共同 作 
用 ( Kim et al., 1996; Kim et al., 1997; Zecca and 
Struhl, 2007a, 2007b; Zecca and Struhl, 2010) , 


Simmonds et al., 


3l Bie Hinge 





图 5 sa Bere Ser i atta d 
Fig. 5 Diagram of the differentiation of hinge and wing blade 
蓝 色 和 橙色 实 线 分 别 表示 A-P 和 D-V FEAR TEE CHA EE; SC 
圆 所 围 区 域 为 翅 叶 原 基 ; 虚线 箭头 表示 D-V 界线 以 外 , 在 VgQE 的 
作用 下 ，Vg 的 表达 范围 逐步 扩大 ; Vg 和 Hth Wa DLE A T xd 
CEE All # HY DX. Blue and orange solid lines indicate A-P and D-V 
boundary, respectively. The region surrounded by green circle is the 
blade region. Vg expression region is enlarged by the action of VgQE. 
Finally, the antagonism between Vg and Hth helps the wing region to 


differentiate into hinge and wing blade region. 


Et HE AY IE HY A A m 22 4% ae AF Homothorax 
( Hth) 和 Teashirt( Tsh) 的 作用 。 在 2 龄 幼虫 期 它们 
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在 整个 翅 原 基 中 表达 , 到 了 3 龄 幼虫 期 其 表达 仅 限 
FRE. Wg 和 Tsh 可 调控 Hth 的 表达 ( Azpiazu 
and Morata, 2000; Casares and Mann, 2000) , 而 Hth 
会 抑制 Vg 的 表达 , 该 抑制 作用 似乎 是 通过 抑制 
VgQE 来 实现 的 (Klein ，2001 ) ， 最 终 近 吴 体 端 怒 区 
REA BY BC BEEK, WR Vg FE BC HE KF 
位 表达 会 抑制 Ath 在 该 区 的 表达 , A E KY 
发 育 ; WAHE Vg 的 缺失 会 引起 Hth 在 翅 叶 区 表 
达 , 影响 序 叶 区 的 发 育 ( Azpiazu and Morata, 2000; 
Casares and Mann, 2000), 。 所 以 Vg 和 Hth 的 持 抗 
RA MWA ee BFE AN tN BCE EX A BEF 
(BI 5) ( Klein, 2001) , 
4.2 XBTSETEBJEE— DAW 

BEX Ea. 在 不 同 信 号 的 作用 下 , 会 进 
一 步 化 分 为 近 身 体 端 、 中 间 区 域 和 远 身 体 端 3 部 分 
(Klein, 2001), rp, EGF-R 途径 激活 后 可 指导 近 
Er pd ^E SEHE (del Corral et al., 1999) ; 中 
间 区 域 由 Weg 的 诱导 作用 确定 (Klein,，2001 ) ; xu 5 
体 侧 部 分 镑 链 的 形成 则 取决 于 来 自 翅 叶 的 信号 , 该 
信号 由 Vg 控制 ( Klein and Arias, 1998; Liu et al., 
2000; Klein, 2001) 。 
4.3 ”起 叶 的 进一步 分 化 
4.3.1 GAN: 翅 缘 发 育 受 到 Wg 的 调 市 , 沿 
D-V 界线 上 Vg 和 Su(H) 协 作 能 诱导 We 的 表达 
( Couso et al., 1995; Diaz-Benjumea and Cohen, 
1995) ; 此 外 翅 缘 处 We 的 表达 和 VgBE 的 活性 还 受 
到 Notch/Su( H) 信号 途径 的 控制 , 所 以 翅 缘 起 始 于 
D-V 界线 。 之 后 , 幼虫 晚期 转录 因子 Cut 的 上 调 表 
iA, 标志 着 翅 缘 区 域 的 确定 (Micchelli et al., 
1997 ) 。 
4.3.2 地 脉 和 脉 间 区 的 确定 : 翅 面 的 气管 部 位 加 
厚 形 成 翅 脉 , 除 气 管 外 翅 脉 内 还 有 神经 和 血 淋 巴 。 
翅 脉 对 翅 面 起 着 文 撑 、 加 固 的 作用 , 并 与 飞行 时 起 
的 扭转 运动 有 关 。 邓 脉 与 起 脉 之 间 的 翅 面 区 域 叫 脉 
间 区 (图 6) 。 翅 脉 的 标志 基因 为 Rhomboid (Rho), 
RES — P5 REA, 该 蛋 日 能 调控 EGF-R 途径 的 
活性 ; 其 早期 在 可 能 发 育 为 翅 脉 原 基 的 细胞 中 表 
达 ， 而 后 期 表达 严格 限制 在 发 育 中 的 翅 脉 
(Sturtevant et al., 1993) , Rho 的 异 位 表达 会 诱导 产 
FE BP Bx Hk ( Sturtevant et al., 1993) $8 jhk 2 iB] 
区 域 的 标志 基因 是 Bs, 它 在 这 脉 之 间 的 区 域 表 达 ， 
是 翅 脉 间 区 发 育 所 必需 的 ， 而 在 翅 脉 原 基 中 的 表达 
显著 下 调 (Fristrom et al., 1994; Montagne et al., 
1996) 。 故 把 Rho 和 Bs 的 表达 区 分 别 定义 为 翅 肪 区 


和 脉 间 区 。 


Intervein I 


Intervein II Rho L3 


Intervein III 


i 
Intervein IV L4 
Intervein V 


L5 
图 6 HfAUR MEUSE 
Fig. 6 Diagram of the wing of wild-type Drosophila 
L: A hk Longitudinal vein; L2 - L5: 4 hk fe R i E 


Localization of L2 — L5 longitudinal veins in Drosophila wing. 
SL SA, 
5 讨论 与 展望 


条 蝇 一 生 经 历 了 卵 、 幼 虫 、 晴 和 成 虫 4 个 发 育 
阶段 ,为 典型 全 变态 昆虫 。 其 翅 由 表皮 特 化 形成 ， 
在 幼虫 期 、 晴 期 和 成 虫 期 翅 的 形态 各 不 相同 ,与 发 
育 过 程 紧 密 联系 , 特别 是 虫 体 进入 变态 发 育 期 , 翅 
的 大 小 和 形态 会 发 生 显著 的 变化 。 故 对 翅 发 育 的 研 
究 有 助 于 对 昆虫 发 育 过 程 的 了 解 。 另 外 , 对 昆虫 翅 
发 育 的 研究 还 可 能 帮助 我 们 从 生物 学 角度 对 农林 害 
虫 进行 防治 。 

昆虫 码 发 育 分 化 的 分 子 机 制 一 直 是 研究 的 热 
点 。 经 过 近 几 十 年 的 研究 , 翅 发 育 的 过 程 及 分 子 机 
理 逐 步 得 到 了 揭示 , 尤其 以 果 蝇 的 研究 最 为 突出 。 
最 近 十 年 关于 果 蝇 翅 发 育 的 研究 角度 各 异 , 总 体 来 
说 主要 有 以 下 4 个 方面 : (1) 以 Wg，Dpp 和 Notch 
信和 号 途径 为 中 心 的 研究 , 包括 这 些 信号 途径 信号 水 
平 的 精确 调控 及 其 下 洲 靶 标 基因 如 ，Dpp 下 游 基 因 
Optomotor-blind ( Omb ) 的 研究 (Del Alamo Rodríguez 
et al., 2004; Piddini et al., 2005; Hadar et al., 
2012) ; (2) FMA AREA, Brinker (Brk) 和 
Dorsocross ( Doc) 新 功能 的 研究 及 未 知 的 与 翅 发 育 相 
关 基 因 如 ，Mediator 15 基因 (Med15 ) Hy iii E RHA fie 
Dt 3% ( Martin et al., 2004; Terriente-Félix et al., 
2010; Sui et al., 2012); (3) FRR Ke Ll 
HJ Jf 2€ ( Martin and Morata, 2006; Martin et al., 
2009; Neto-Silva et al., 2009 ; Zhu, 2011) ; (4) 其 他 
这 号 途径 如 , JNK, MAP kinase 和 Fat 信号 途径 对 起 
发 育 影响 的 研究 (Pastor-Pareja et al., 2004; Marenda 
et al., 2006; Rogulja et al., 2008), WMRAWAT 
机 制 已 变 得 更 加 完善 。 但 也 存在 一 些 问题 未 解决 ， 
特别 是 激素 对 翅 发 育 的 影响 。 

Wii Re ZS (20-hydroxyecdysone, 20E ) 和 保 幼 激 
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z& (juvenile hormone, JH ) 是 昆 体 内 两 种 重要 的 激 
素 , 它们 在 体内 的 滴 度 变化 是 昆虫 变态 发 育 的 关键 
信号 (Thummel，2001; Dubrovsky, 2005) 。 全 变态 
昆虫 翅 的 发 育 分 化 与 其 变态 发 育 紧密 联系 , 这 暗示 
了 体内 的 20E fü JH 的 滴 度 可 能 调控 了 翅 发 育 , AB 
么 它们 是 如 何 调控 翅 发 育 的 ? 虽然 目前 已 有 资料 表 
明 激 系 信 号 通路 调控 了 功 发 育 (Sato et al., 2008; 
Mirth et al., 2009) , 但 是 具体 的 调控 机 制 还 不 够 清 
楚 。 所 以 激素 对 翅 发 育 的 调控 有 可 能 成 为 以 后 翅 发 
育 研 究 的 一 个 重要 方面 , 同时 对 翅 发 育 分 化 的 研究 
还 可 能 用 于 揭示 激素 信号 通路 的 作用 模式 。 
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